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8. Hajottajasienet
S ienet ovat kaikista eliöistä erikoistuneimpia ja tehokkaimpia sel-luloosan ja ligniinin hajottajia. Maapallon fossiiliset polttoai-neet syntyivätkin kivihiilikauden aikana siksi, että tehokkaita ligniininhajottajia ei vielä ollut kehittynyt. Myös soiden tur-peenmuodostus perustuu siihen, että tehokkaat kasviaineksen 
hajotussienet eivät kykene toimimaan hapettomissa oloissa. Ilman sieniä 
kuollutta puuainesta ja kariketta syntyisi siis jatkuvasti enemmän kuin sitä 
hajoaa, jolloin aineiden kierto hidastuisi huomattavasti. Kaikki sienet kyke-
nevät yksinkertaisten molekyylien hajottamiseen, mutta puun- ja karik-
keenlahotukseen pystyvät sienet voivat hajottaa tehokkaasti myös erittäin 
vaikeasti katkottavia kasvipolymeerejä, kuten ligniiniä. 
8.1 Puunlahottajat 
Taina Lundell & Miia Mäkelä
Uusimman teorian mukaan puuainesta lahottaviin kantasieniin on syn-
tynyt ensin valkolahotuskyky ja vasta myöhemmin ruskolahotuskyky 
(LUVUT 8.1.3.1 JA 8.1.3.2) (Floudas ym. 2012). Lähinnä kemialliseen puuai-
neksen polysakkaridien hajotukseen kykenevät ruskolahottajasienet ovat 
kehittyneet, kun jotkut esivalkolahottajat ovat menettäneet peroksidaaseja 
koodaavia geenejään (TIETOLAATIKKO 1). Jotkut peroksidaasinsa menettäneet 
sienet ovat etsineet myös muita elintapoja, kuten symbioosin kasvien juuris-
tojen kanssa. Näistä sienistä ovat kehittyneet esimerkiksi puiden pintasieni-
juuret ja talvikkisienijuuret.
Useampaan otteeseen tapahtunutta lahotusgeenien katoamista tukee 
se, että ruskolahoa aiheuttavat taksonomisesti toisistaan hyvinkin kaukaiset 
sienilajit; useat ruskolahottajat ovat lähisukulaisia Polyporales-lahkon val-
kolahottajille, kun taas monet tuhoisimmista ruskolahottajista, kuten Bole-
tales-lahkoon luokitellut kellarikesikkä ja lattiasieni, ovat lähisukulaisia 
pintasienijuurisieniin kuuluville tateille (LUKU 8.1.3.2). On ilmeistä, että puiden 
lahottajat ja sienijuurisienet voivat muuttaa elintapojaan hyvinkin liukuvasti.
Valkolahottajasieni on jo hajottanut kuvan alaosassa näkyvän puuaineksen ligniiniä jättäen 
jäljelle lähinnä vaaleita selluloosakuituja. (Kari Steffen.)
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8.1.1 Puuta lahottavien sienten 
monimuotoisuus
Tehokkaimmat lahottajasienet ovat kantasieniä, mutta eniten lahottajasieni-
lajeja löytyy kotelosienistä. Puuta lahottavista kantasienilajeista enemmistö 
luokitellaan nykyisin Agaricomycotina-alakaareen, Agaricomycetes-luok-
kaan (LIITETAULUKKO). Lahottavia kotelosieniä on monissa kaaren luokissa, 
mutta tutuimmat löytyvät Leotiomycetes- ja Sordariomycetes-luokista.
Puun lahottamiseen kykeneviä sienilajeja tunnetaan tuhansia. Suomesta 
on tunnistettu pelkästään kääpiä noin 230 lajia (KUVA 1) (Niemelä 2005). 
Puuhun vaatimattomampia itiöemiä muodostavia orvakoita (KUVA 2) on 
löydetty Suomesta yli 400 lajia, joista useat ovat harvinaisia tai uhanalaisia 
sienilajeja (Kotiranta ym. 2009). Myös useita uusia, orvakkamaisia lahotta-
jasienilajeja on hiljattain löydetty ja uudelleenluokiteltu (Miettinen 2011). 
Uhanalaisia ja harvinaistuneita kääpiä ja orvakoita onkin käytetty indi-
kaattorilajeina kuvaamaan metsiemme eliöstön monimuotoisuutta ja 
luonnonmukaisuutta.
Tietolaatikko 1. Fossiilisten polttoaineiden synty 
maapallolla
Maapallolla kivihiilikauden aikana 360–300 miljoonaa vuotta sitten maan-
kuoreen hautautuivat valtavat orgaanisen hiilen varastot eli nykyiset fossiili-
set hiili-, öljy- ja kaasuesiintymät. Hiili ja öljy ovat pääosin peräisin kasvien 
ligniinistä. Nykytutkimuksen mukaan maapallon kivihiili- ja öljyesiintymät 
syntyivät, koska sienille ei ollut vielä tällöin kehittynyt tehokasta lahotusky-
kyä, jolla ne olisivat voineet hajottaa kivihiilikaudella runsaina esiintynei-
den korte- ja liekopuumetsien puuaineksen ligniinin. Puumainen solukko 
kehittyi siemenettömiin kasveihin devonikaudella noin 360–400 miljoo-
naa vuotta sitten. Puutuminen ja kasvisolujen seinämien paksuuntuminen 
mahdollistivat kivihiilikaudella suurten kortekasvien ja sanikkaisten kasvun 
ja pystyssä pysymisen. Lahottajasienten kyky pilkkoa lujaa ja tiivistä puuso-
lukkoa vaati kuitenkin kehittyäkseen kymmeniä miljoonia vuosia. Kotelo- 
ja kantasienet erosivat kehityslinjoina toisistaan noin 500 miljoonaa vuotta 
sitten, ja Agaricomycotina-alakaari eriytyi noin 430 miljoonaa vuotta sitten 
(Floudas ym. 2012). Ligniiniä hapettavien peroksidaasien geenien ilmesty-
minen varhaisiin lakkisieniin tapahtui tämän jälkeen. Sienten ligniininhajo-
tuskyvyn kehittyminen kuitenkin ajoittuu juuri hiilipatjojen kaventumiseen 
maapallolla kivihiilikauden lopussa ja permikauden alkaessa, noin 290 mil-
joonaa vuotta sitten.
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Kuva 1. Kantokäävän (Fomitopsis pinicola) itiöemä koivun rungossa. (Miia Mäkelä.)
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8.1.2 Lahottajasienten ekologiaa 
Valtaosa puunlahottajista on kuollutta puuainesta pilkkovia hajottajia, jotka 
eivät valloita terveitä puita. Vain valko- tai ruskolahoa aiheuttavat kan-
tasienet kykenevät tehokkaasti pilkkomaan ja hyödyntämään puuaineksen 
valtapolymeerejä eli selluloosaa, hemiselluloosaa ja ligniiniä (Eriks-
son ym. 1990). Jotkin lahottajasienet, kuten männynjuurikääpä (Heteroba-
sidion annosum), kantokääpä (Fomitopsis pinicola, Kuva 1) ja pohjanmesisieni 
(Armillaria borealis), voivat olla aggressiivisia. Nämä sienilajit saattavat myös 
tappaa heikentyneitä tai vahingoittuneita puita. Jotkut puunlahottajista ovat 
erikoistuneet tuoreiden hakkuupintojen ja kantojen asuttamiseen. Näistä 
esimerkkilajeina voi mainita juurikäävät (Heterobasidion-suku), pohjanme-
sisienen, koivunkantosienen (Kuehneromyces mutabilis) ja harmaaorvakan 
(Phlebiopsis gigantea) (Sun 2011). 
Lahottajasienet kasvavat rihmastona kaatuneisiin puihin tai puiden juu-
ristosta runkoihin tai leviävät itiöinä puiden kuoren ja kaarnan vioittumiin 
(Rayner & Boddy 1988). Erillisissä lahonneissa rungoissa tai kannoissa 
olevat itiöemät ja rihmastot voivat olla samaa alkuperää ja useiden tuhansien 
vuosien ikäisiä (TIETOLAATIKKO 2). Lahottajasienten itiöt voivat olla suvulli-
sia tai suvuttomia, ja ne leviävät pääosin ilman välityksellä. Puunlahottajista 
Kuva 2. Orvakan itiöemä kaatuneella kuusen rungolla. (Miia Mäkelä.)
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sinistäjät ja monet valkolahottajat siirtyvät uusiin runkoihin yleisesti kaarna-
kuoriaisten kuljettamina itiöinä (Schigel 2009). 
Lahoavassa puunrungossa ja etenkin kaatuneissa puissa on tyypillisesti 
useita sienilajeja. Kun yksi laji aloittaa hajotuksen, toinen jatkaa sitä. Tällöin 
myöhäisempi laji saa kasvuetua esihajotuksesta ja valtaa lopulta hajoa-
van puuaineksen kokonaan jatkaen lahotusta päätelahottajana. Esimerkiksi 
lahoavassa kuusenrungossa voi tavata samaan aikaan sekä ruskolahoa muo-
dostavaa kantokääpää (Fomitopsis pinicola) että kuusenkynsikkää (Trichap-
tum abietinum), joka on valkolahottaja. 
Tietolaatikko 2. Puunlahottajasienten ikä
Puunlahottajat voivat yksilöinä olla erittäin pitkäikäisiä. Metsämaassa 
puiden juuristojen kautta rihmastoina ja rihmastojänteinä etenevät kan-
tasienet, kuten mesisienet (Armillaria), kykenevät vuosituhansien aikana 
levittäytymään satojen hehtaarien laajuisille alueille. Tällöin yksittäinen rih-
masto saattaa olla massaltaan yli 10 tonnia (Smith ym. 1992). Kääpämäis-
ten lahottajasienten itiöemät voivat olla joko yksivuotisia tai monivuotisia, 
ja monivuotiset käävät voivat kasvaa hyvinkin kookkaiksi. Suurin toistaiseksi 
tunnettu yksittäinen kääpä ja kantasienen itiöemä – painoltaan 400–500 kg 
ja läpimitaltaan yli metrin pituinen – kuvattiin vuonna 2011 lajilta Phellinus 
ellipsoideus. Tämä jättiläiskääpä on arviolta 20-vuotias, ja se löydettiin Haina-
nin saarelta Etelä-Kiinasta (Dai & Cui 2011). 
Jättiläiskokoisen Phellinus ellipsoideus -kääpäsienen puun rungon myötäinen, noin 
20 vuoden ikäinen itiöemä Hainanin saarelta Kiinan kansantasavallasta. (Bao-Kai Cui.)
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Taulukko 1. Lahotyypit.
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8.1.3 Puunlahotyypit ja lahottajasienet
Metsäpuiden ja puuaineksen lahotyyppejä on useita, ja lahotuksen etene-
mistä on kuvattu näkyvillä lahoasteilla (1–5). Lahoasteiden ongelmana on 
kuitenkin se, että lahotyyppi, puuaines ja siinä kasvavat lahottajasienilajit 
tekevät lahon etenemisestä erilaista (TAULUKKO 1). Silmämääräinen tarkas-
telu on yleensä riittämätöntä puuaineksessa tapahtuneiden biokemiallisten 
ilmiöi den kuvaamiseen.
Molekyylibiologian ja biokemian menetelmillä voidaan tarkemmin 
seurata sienilajiston muutoksia. Esimerkiksi kemiallisesti ja mikroskooppi-
sesti on mahdollista tarkastella puuaineksen eri komponenttien hajoamista 
ja muuntumista. Lahoavissa puunrungoissa ja kasviaineksessa on sienten 
lisäksi aina läsnä myös muita eliöitä, kuten hyönteisiä, ja mikrobeista etenkin 
bakteereja ja arkeoneja (Dix & Webster 1995). 
Lahottajasienillä on merkittävä tehtävä puunrunkojen hiilipitoisten poly-
meerien pilkkojina, humusaineiden muokkaajina ja orgaanisen hiilen 
kierrättäjinä muiden mikrobien käyttöön (LUKU 8.2.2). Suurin osa puussa kas-
vavista lahottajasienistä etenee rihmoillaan puusolujen onttojen sisäosien 
kautta rungoissa ylöspäin (Eriksson ym. 1990). Vaakatasossa rihmat haarau-
tuvat ja hakeutuvat puukuituja yhdistävien huokosten kautta sydänpuu-
hun (KUVA 3). Edetessään sienirihmat erittävät aktiivisesti lahotusentsyymejä, 
Kuva 3. Valkolahottajasienen kasvu puusolukossa. Konfokaalimikroskooppikuva. 
Talikäävän (Obba rivulosa) rihmaa (sininen) kuusen puusolujen sisällä. Sienirihman leveys 
on noin 5 mikrometriä. Vihreä väri on autofluoresoivaa ligniiniä. (Vanamo Salo.)
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fenolisia ja aromaattisia aineenvaihduntatuotteita sekä orgaanisia happoja, ja 
tämä hapan ja entsyymipitoinen ”ruoansulatusneste” pilkkoo, liuottaa ja peh-
mentää kuivaa sydänpuuta. 
Kaikki sienten tekemä puun ja kasvimateriaalin lahotus on solunulkoista 
toimintaa, sillä puun ja kasviaineksen makromolekyylit (selluloosa, hemisel-
luloosa, ligniini, proteiinit ja rasvat) ovat liian suuria sienirihmojen solujen 
sisään kuljetettaviksi (TIETOLAATIKKO 3).
Tietolaatikko 3. Mitä on puu?
Puuaines on tiivistä, putkilokasvien varsien ja runkojen sekä juurien soluk-
koa, joka koostuu pääosin putkimaisista, paksuseinäisistä puusoluista. Tii-
visseinäiset puukuidut takaavat puiden runkojen lujuuden ja kestävyyden. 
Puusolukon rakenne vaihtelee kasvilajeittain, mutta puusolujen seinämät 
rakentuvat pääosin kolmesta polymeerisestä yhdisteestä: selluloosasta, 
hemiselluloosasta ja ligniinistä. Selluloosa ja hemiselluloosa ovat polysak-
karideja ja koostuvat pääosin sokeriyksiköistä, kun taas aromaattinen lig-
niini koostuu haaroittuneista bentseenirenkaista. Puun kuivapainosta on 
puulajin mukaan 40–50 prosenttia selluloosaa, noin 30 prosenttia hemisellu-
loosaa ja 20–30 prosenttia ligniiniä. Lisäksi puuaineksessa on rasvoja ja uute-
aineita sisältävää pihkaa, fenoleja, aromiaineita ja sokereita sekä puukuitujen 
väleissä ja rungon pintaosan nilassa olevaa tahmeaa pektiiniä.
8.1.3.1 Valkolaho
Valkolahonnut puu on pehmeää, vaaleaa, säikeistä ja kuiduttuu helposti 
käsiteltäessä (KUVA 4A). Valkolahon edetessä puukuitujen seinämien kaikki 
ainesosat pilkkoutuvat tai muokkautuvat. Valkolaho voi olla ryynimäistä tai 
alueittaista taskulahoa sekä mustien mangaanisaostumien kirjomaa. Sieni-
rihmaston pehmentämää valkolahopuuta onkin hyödynnetty myös eläinten 
rehuna Etelä-Amerikassa.
Valkolahoaminen on puuaineksen ja sydänpuun entsymaattista hape-
tusta ja pilkkomista, mitä tekevät pääosin kääpäsienten ja orvakoi-
den (TAULUKKO 1) erittämät voimakkaat hapetus-pelkistysentsyymit 
(TAULUKKO 2) sekä puun polymeerejä katkovat hydrolyyttiset entsyymit 
(TAULUKKO 3). Lahottajasienistä ja kaikista puuaineksessa elävistä mikro-
beista vain valkolahottajat kykenevät tehokkaasti hajottamaan ja muokkaa-
maan puuaineksen ligniiniä. 
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Kuva 4. A. Valkolahonnutta puuta. B. Ruskolahonnutta puuta. (Miia Mäkelä.)
Valkolahottajilla on tehokkaita peroksidaasientsyymejä sekä lakkaa-
seja ligniinin hajottamiseen. Toistaiseksi ligniini- (LiP), mangaani- (MnP) 
ja versatiiliperoksidaasientsyymejä (VP) sekä niitä koodaavia geenejä 
on löydetty vain puuta valkolahottavilta kantasienilajeilta (Lundell ym. 
2010) (TAULUKKO 2). Viime aikoina onkin uusimman genomitutkimuksen 
avulla vahvistunut teoria siitä, että juuri näiden ligniiniin vaikuttavien perok-
si daasien kehittyminen on antanut valkolahottajille ainutlaatuisen kyvyn 
puun kaikkien ainesosien – myös ligniinin – pilkkomiseen ja hajottami-
seen (Floudas ym. 2012). Peroksidaasientsyymit muodostavat valkolahot-
tajissa geeniperheitä. Useiden peroksidaasientsyymigeenien ilmentäminen 
antaa kääpäsienelle kilpailuetua lajikumppaneihin verrattuna ja mahdollistaa 
puukuitujen lujien seinämien ligniiniyksiköihin vaikuttamisen sekä ennen 
kaikkea välilamellin ligniinin hajottamisen (TAULUKKO 2). Toimiakseen 
tehokkaasti peroksidaasit tarvitsevat avukseen muita erityisaineita. Sienirih-
mastot erittävät oksidaasientsyymejä, jotka tuottavat peroksidaasien reak-
tioihinsa tarvitseman vetyperoksidin. Sienet erittävät oksaalihappoa 
pehmentämään puukuitujen pintoja ja happamoittamaan lahopuuta perok-
sidaasi- ja lakkaasientsyymien toiminnalle edullisemmaksi (KUVA 5A). Lisäksi 
sienirihmojen erittämät lakkaasientsyymit ja lahotusreaktioissa muodostu-
neita kinoneja pelkistävät kinonireduktaasit avustavat puun ja kasvimate-
riaalin lahotusta.
B.A.
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Taulukko 2. Puunlahotuksessa toimivat sienten hapetus-pelkistysentsyymit.
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Taulukko 3. Lahottajasienten erittämiä, puun ja kasvimateriaalin polysakkaridien hajo-
tukseen osallistuvia entsyymejä.






























Glukoosia Hyvin yleinen, 
myös kasveissa

















Beta-ksylosidaasi Hemiselluloosa Pilkkoo hemi-
selluloosan 
haarojen päitä
















































































































Etenkin  joissakin 
kotelosienissä





Fe2 + + H2O 2+ H












































































Kuva 5. A. Valkolahotus. B. Ruskolahotus. (Taina Lundell.)
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Vaikka valkolahottajat hajottavat ligniiniä, ne eivät voi käyttää sitä ener-
gian- ja hiilenlähteenään. Sienet hajottavat ligniiniä, jotta ne pääsisivät hyö-
dyntämään puun polysakkarideja, selluloosaa ja hemiselluloosaa. Näistä 
syistä valkolahottajat erittävät aktiivisesti sekä ligniiniin vaikuttavia hapetus-
pelkistysentsyymejä että puun muita polysakkarideja avaavia ja niitä soke-
reiksi pilkkovia entsyymejä. 
Tehokkaimmat valkolahottajat kasvavat etenkin kuolleessa lehti-
puuaineksessa (TAULUKKO 1). Lehtipuiden kantojen, oksien ja kaatu-
neiden runkojen valkolahottajia ovat Etelä-Suomen metsissä yleinen 
kanta sieni rusorypykkä (Phlebia radiata) sekä käävistä karvavyökääpä (Tra-
metes hirsuta), pörrökääpä (Cerrena unicolor) ja koivunrunkoja lahottava tau-
lakääpä (Fomes fomentarius). Valkolahottajissa on myös lakkeja muodostavia 
syötäviä sieniä, kuten osterivinokas (Pleurotus ostreatus) ja siitake (Lentinula 
edodes), sekä karikkeenhajottajiin kuuluvia herkkusieniä (Agaricus-suku). 
Myös juurikäävät ovat tehokkaita havupuuaineksen valkolahottajia (Olson 
ym. 2012).
8.1.3.2 Ruskolaho 
Ruskolahossa puusolut ja puun rakenne lohkeilevat, ja jäljelle jää värjään-
tynyttä ja osittain muokkautunutta puun ligniiniä (KUVA 4B). Ruskea väri 
juontuu muuntuneesta ligniinistä ja lahopuuainekseen kertyneestä raudasta. 
Havumetsissämme ruskolahottajilla on suuri ekologinen merkitys paitsi 
puun selluloosan pilkkomisessa myös ligniiniperäisen ja fenoleita sisältävän 
humuksen muodostamisessa metsämaan pintakerroksiin. Humuskerros 
takaa metsämaihimme sienirihmoille ja hajottajaeliöille suotuisan, happa-
man, vettä pidättävän ja ilmavan ympäristön, johon monet ravintoaineet 
pidättyvät. Ligniiniperäinen humusaines toimii myös tehokkaana orgaanisia 
ja epäorgaanisia ympäristömyrkkyjä sitovana kerroksena.
Ruskolahottajat (TAULUKKO 1) pilkkovat puusoluseinien sellu loosaa ja 
hemiselluloosaa hydrolyyttisten entsyymien avulla (TAULUKKO 3). Sienet myös 
muokkaavat voimakkaasti selluloosaa ja ligniiniä Fenton-kemian (LUKU 8.1.4.4) 
sekä lakkaasi- ja kinonireduktaasientsyymien avulla (KUVA 5B, TAULUKKO 2). 
Ruskolahottajia on useita eri ryhmiä, sillä sama elämäntapa on syntynyt evo-
luution kuluessa moneen kertaan. Kaikki ruskolahottajat kuuluvat kuitenkin 
kantasieniin, ja monet näistä sienistä muodostavat näyttäviä itiöemiä. Suo-
messa yleisiä ja näkyviä ruskolahottajia ovat esimerkiksi kantokääpä (Fomi-
topsis pinicola), pökkelökääpä (Piptoporus betulinus), rikkikääpä (Laetiporus 
sulphureus) ja rivikääpä (Antrodia serialis).
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8.1.3.3 Katkolaho
Katkolahonnutta puuta kutsutaan myös pehmytlahoksi. Katkolahonnut 
puu näyttää harmaalta, pehmeältä ja sienimäiseltä. Kotelosieniin kuulu-
vat katkolahottajat kykenevät hajottamaan puumateriaalin ja kasvisolusei-
nän polysakkarideja, etenkin selluloosaa ja hemiselluloosaa (TAULUKKO 1). 
Nämä lahottajat kasvavat enimmäkseen maalittomilla tai käsittelemättömillä 
puupinnoilla, kuten rakennusten lautapinnoilla, aidantolpissa ja puisissa 
ikkunanpielissä. Yleisesti puutavarassa kasvavia katkolahottajia ovat muun 
muassa Scytalidium-, Paecilomyces- ja Phialophora-sukuihin luokitellut lajit 
(Kirk ym. 2008). Tyypillisesti katkolahottajat ovat puurakennusten ja puu-
tavaran ensimmäisiä lahottajia. Tällainen lahotus on kuitenkin huomattavasti 
valko- ja ruskolahotusta hitaampaa, ja se rajoittuu alussa puuaineksen pin-
taosiin. Katkolahottajat voivat kuitenkin edetä kuolleeseen puuainekseen 
kaivautuen paksujen kasvisoluseinien sisään erityisillä ohutrihmoilla. Katko-
lahottajat kasvavat kosteissa olosuhteissa, ja ne pystyvät lahottamaan puuai-
nesta jopa veden alla (Dix & Webster 1995). 
Osa katkolahottajista, kuten Chaetomium-suvun lajit, kasvavat värikkäinä 
tai tummina kasvustoina kosteissa asuintiloissa ja voivat aiheuttaa allergiaa 
sekä vakavia terveyshaittoja. Sarvisieniin (Xylaria) ja syyliin (Hypoxylon) 
kuuluvat lajit sen sijaan kasvavat maassa olevaan kuolleeseen puuainekseen 
ja muodostavat näkyviä itiöemiä. Nämä lahottajat tarvitsevat kasvaakseen 
ilmeisesti melko korkean typpipitoisuuden, samoin kuin maassa kasvavat 
kantasieniin luettavat karikkeenhajottajat (LUKU 8.2).
Katkolahoa puun oksiin ja puuainekseen, sahatavaraan ja puurakenteisiin 
voivat aiheuttaa myös pistepielukset (suku Hypocrea, suvuton muoto Tricho-
derma). Vaikka nämä sienet ovat tehokkaita kasvimateriaalin ja selluloosan 
pilkkojia, ne eivät lahota runkopuuta. Viherhomeiden kasvu rajoittuukin 
usein esimerkiksi kuorittujen puunrunkojen ja sahatavaran pintaosiin. 
8.1.3.4 Sinistäjäsienet
Puutavaran ja runkopuiden osittaista sinistymistä ja mustumista aiheuttavat 
kotelosieniin kuuluvat sinistäjäsienet, joista tunnetuimpia ovat Ophiostoma-
suvun lajit (TAULUKKO 1). Sinistäjäsienet kasvavat rihmastona säteittäisesti 
puun pinnalta sydänpuuta kohti, pääosin puun elävissä soluissa, ja voivat 
edetä myös pihkatiehyissä. Sinistäjäsienet eivät varsinaisesti lahota puuta, 
mutta puuainesta tummentaessaan ne aiheuttavat tappioita metsänomista-
jille, sahoille ja puunjalostusteollisuudelle. Sinistäjäsienet ovat erinomaisia 
puun rasva-aineiden pilkkojia. Useat sinistäjälajit ovat kuitenkin vaarallisia 
puun nilaa ja eläviä soluja tuhoavia puiden patogeenejä. Tumma väri on sie-
nirihmojen omaksi suojakseen muodostamaa melaniinipigmenttiä (KUVA 6). 
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Kuva 6. Grosmannia 
clavigera -sienen sinistämä 
puunrunko. (Wikimedia 
Commons / US Forestry 
Service of the United States 
Department of Agriculture.)
8.1.4 Lahotuksen biokemia ja 
sienten lahotusentsyymit
Lahottajasienet tarvitsevat puusoluseinien ligniinin ja selluloosan biokemial-
liseen pilkkomiseen hapekkaat ja happamat olosuhteet puussa kasvavien 
rihmojensa ulkopuolelle. Puun eri ainesosiin tehoavat hapetus-pelkistysent-
syymit muodostavat radikaaliyhdisteitä. Entsyymien muodostamat liukoiset 
happiradikaalit (hydroksyyli-ionit, peroksyylit, superoksidit), hiilikeskei-
set radikaalit sekä hapettuneet ja kelatoidut metalli-ionit reagoivat kasvien 
biopolymeerien ja muiden orgaanisten yhdisteiden kanssa horjuttaen puu-
solukon ja kasviaineksen rakennetta. Valko- ja ruskolahotuksen perusedel-
lytyksiä onkin puunlahottajien poikkeuksellinen kyky näiden reaktiivisten 
aineiden hallittuun tuottoon ja vapauttamiseen. Rihmojen elävien solujen 
sisällä tai solukalvoissa samat radikaalit olisivat tappavia tai sienen elinky-
kyä heikentäviä. Hapetus-pelkistysentsyymien lisäksi lahottajasienet tuot-
tavat monenlaisia hydrolyyttisiä entsyymejä, joiden avulla ne voivat hajottaa 
kasvien sokereista muodostuvia polymeerejä. Hydrolyyttisiä sellulaaseja 
erittävät sekä valko-, rusko- että katkolahottajat, mutta entsyymien määrä ja 
laatu vaihtelevat eri sienissä. 
8.1.4.1 Peroksidaasit
Peroksidaasit ovat hapetus-pelkistysentsyymejä, jotka pelkistävät vetyperok-
sidia vedeksi ja ottavat elektroneja enimmäkseen orgaanisilta yhdisteiltä 
(TAULUKKO 2). Kaikissa peroksidaaseissa on tiiviin, glykosyloituneen ja 
noin 4 nm:n kokoisen proteiinipaketin keskellä hemiryhmä (protopor-
fyriini-IX), joka toimii elektroninsiirtokeskuksena. Lisäksi rakennetta lujit-
taa kaksi kalsiumatomia. Peroksidaasientsyymit tarvitsevat aktivoituakseen 
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vetyperoksidia tai peroksyylejä. Puuta lahottavista peroksidaaseista 
ensimmäisenä kuvattiin 1980-luvulla ligniiniperoksidaasi ja seuraavana 
mangaaniperoksi daasi, molemmat peräisin valkolahoa aiheuttavasta 
Phanerochaete chrysosporium -sienestä. Osterivinokkailta (Pleurotus) ja tuh-
kakääviltä (Bjerkandera) kuvattiin myöhemmin aktiivisuudeltaan monipuo-
linen versatiiliperoksidaasi. 
Ligniiniperoksidaasin pinnalla on erityinen radikaalikeskus, tryptofaa-
niaminohappo, joka riistää elektroneja ligniinirenkailta ja liukoisilta aro-
maattisilta yhdisteiltä (Lundell ym. 2010). Ligniiniperoksidaasi hapettaa ja 
muuntaa ligniiniyhdisteiden lisäksi monia haitallisia ympäristömyrkkyjä, 
kuten dioksiinia, furaaneja, kloorifenoleita ja polyaromaattisia 
hiilivetyjä sekä kasvisuojeluaineita (LUKU 11.4). Valkolahottajissa ligniini-
peroksidaaseja on löydetty toistaiseksi vain muutamilta tehokkaasti lignii-
niä hajottavilta lajeilta (TAULUKKO 2). Jos entsyymiä pystyttäisiin tuottamaan 
laboratorioissa nykyistä enemmän, olisi sille valoisat sovellusnäkymät myrk-
kyaineiden muuntajana.
Mangaaniperoksidaasilla ei ole radikaalikeskusta, mutta entsyymi sisäl-
tää ylimääräisen metallikeskuksen, jossa on yksi mangaaniatomi. Mangaani 
toimii nopeana elektronien siirtäjänä entsyymin aktiiviseen hemikeskuk-
seen. Sienten erittämät orgaaniset hapot, joista tärkein on oksaalihappo, 
kelatoivat nopeasti entsyymin tuottamat hapettuneet Mn3+-ionit. Näin 
syntyvät Mn3+-kelaatit ovat helposti kulkeutuvia molekyylejä. Mangaani-
peroksidaasi toimiikin etähapetustekniikalla: liikkuvat ja pienikokoiset 
Mn3+-kelaatit hapettavat eli riistävät elektroneja fenoleilta, väriaineilta ja 
puuaineksen ligniinin alayksiköitä. Hyvin todennäköisesti mangaaniperok-
sidaasi aloittaa valkolahon muodostumisen, sillä pienikokoiset Mn3+-kelaatit 
mahtuvat tunkeutumaan puukuitujen seinämiin ja välilamelliin. 
Versatiiliperoksidaasi on rakenteeltaan ja toiminnaltaan ligniini- ja man-
gaaniperoksidaasien välimuoto. Versatiiliperoksidaasissa on Mn-atomin 
lisäksi proteiinin pinnalla oleva radikaalikeskus samaan tapaan kuin ligniini-
peroksidaasilla. Versatiiliperoksidaasi voi hapettaa hankalia ja suurimolekyy-
lisiä väriaineita, joten tällekin entsyymille on mahdollista kehittää lukuisia 
käyttötapoja ympäristölle haitallisten aineiden muuntamiseksi.
Kantasienistä on kuvattu hiljattain uudenlaisia erittyviä peroksidaaseja, 
joissa myös on rautaa sisältävä hemiryhmä aktiivisena keskuksena. Värejä 
vaalentavat peroksidaasit (dye-decolorizing peroxidases, DyP) ovat yllättäen 
yleisiä myös kotelosienissä, bakteereissa ja planktonlevissä. Tosin proteii-
neina värinvaalennusentsyymit voivat olla hyvinkin erilaisia eri eliöryhmissä. 
Yhteistä vaalennusperoksidaaseille ja ligniiniin vaikuttaville peroksidaa-
seille on luja kolmiulotteinen proteiinirakenne, jonka sisällä hemiryhmä 
on hyvin suojattuna. Toinen uusi sieniperoksidaasiryhmä on erityisesti 
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Agarico mycetes-luokan sienillä esiintyvä hemi-tiolaattiperoksidaasi (HTP). 
Hemi-tiolaattiperoksidaaseista klooriperoksidaasin (CPO) ja piennarsien-
ten (Agrocybe-suku) peroksygenaasin (APO) toiminnat on hyvin kuvattu. 
Hemi-tiolaattiperoksidaasit ovat entsyymeinä monimuotoisia, aromaatti-
sia yhdisteitä hapettavia ja niihin vetyä lisääviä, ja ne ovatkin lupaavia bio-
katalyyttejä kemian ja farmasian teollisuuteen (LUKU 11.4) (Hofrichter ym. 
2010).
8.1.4.2 Oksidaasit
Oksidaasit ovat entsyymejä, jotka pelkistävät happea vetyperoksidiksi. Sie-
nissä on monentyyppisiä oksidaaseja, jotka toimivat muun muassa itiöiden, 
itiöemien ja pigmenttien muodostuksessa, hiilihydraattien ja aminohappo-
jen hapettavassa muokkauksessa, fenolien aktivoinnissa sekä lignosellu-
loosan hajotuksessa.
Monikuparioksidaaseihin kuuluvia lakkaaseja esiintyy kaikissa eliöryh-
missä bakteereista ja arkeoneista kasveihin ja eläimiin saakka. Lakkaasi-nimi 
tulee japanilaisesta lakkapuusta (Gluta laccifera), josta entsyymi kuvattiin jo 
1800-luvun lopulla. Lakkaasit ovat fenolioksidaaseja, jotka toimivat hapel-
lisissa ympäristöissä (TAULUKKO 2). Kääpäsienten erittämät lakkaasit ovat 
yleensä väriltään sinisiä glykoproteiineja, joiden kahdessa aktiivisessa hape-
tus-pelkistyskeskuksessa on yhteensä neljä kupariatomia. 
Lakkaasientsyymit hapettavat erityisesti puusolukon ja kasviaineksen 
fenoleita ja ligniiniyksiköitä, jolloin muodostuu fenoksiradikaaleja. 
Sienten lakkaasit horjuttavat suurimolekyylisten fenolien ja ligniinien raken-
netta – mitä ilmeisimmin epäsuorasti välittäjäyhdisteiden hapettamisen ja 
liukoisten radikaalien avulla. Osa kääpälakkaaseista toimii vain hyvin happa-
missa olosuhteissa, toiset puolestaan kestävät korkeita lämpötiloja (Hildén 
ym. 2009). Sienet tuottavat joitakin lakkaaseja vain lignoselluloosaa sisältä-
vällä kasvualustalla. Genomitutkimus on osoittanut, että puuta ja kasvimate-
riaalia lahottavalla kantasienellä voi olla yli 10 erilaista lakkaasigeeniä.
Puunlahotuksen lisäksi lakkaasientsyymit toimivat sienissä monenlaisissa 
fysiologisissa ja biokemiallisissa tehtävissä. Lakkaasit vaikuttavat esimerkiksi 
kantasienten itiöemien muodostumisessa, sienirihmojen yhdistymisessä ja 
itiöiden kypsymisessä. Sienilakkaasit ovat myös pysyviä ja aktiivisia maape-
rän entsyymejä. Rihmojen ulkopuolelle erittyneet lakkaasientsyymit mitä 
ilmeisimmin suojaavat sieniyksilöä myrkkyaineilta ja antavat maassa tai laho-
puussa kasvavalle rihmastolle kilpailuetua muihin mikrobeihin nähden.
Aryylialkoholioksidaasit (A AO) ovat sienten erittämiä entsyy-
mejä, jotka vaativat happea ja hapettavat ja muuntavat aromaattisia 
yhdisteitä (TAULUKKO 2). Tärkeimmät kohdeyhdisteet ovat puun ligniinin kal-
taisia, liukoisia aryylialkoholeja, jotka voivat olla joko fenoleja tai metyloituja 
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aromaattisia yhdisteitä. Aryylialkoholioksidaasit ovat flavoentsyymejä, ja 
ne pelkistävät happea vetyperoksidiksi, joten entsyymeillä on tärkeä tehtävä 
happiradikaalien muodostajina. Aryylialkoholioksidaasien, lakkaasien ja 
hemiperoksidaasien aktiivisuudet ovat osittain päällekkäisiä. Aryylialko-
holioksidaaseja on löydetty monista lahottajasieniryhmistä.
Vetyperoksidia tuottavat myös sokereita hapettavat ja hapesta riippuvai-
set glukoosi- ja pyranoosioksidaasit, alkoholeja hapettavat oksidaasit, kuten 
metanolioksidaasi, sekä erityisesti valkolahottajilta löydetty glyoksaalioksi-
daasi. Glyoksaalioksidaasin lähtösubstraatteina ovat kaksi- ja kolmihiiliset 
aldehydit, joita voi muodostua ligniiniperoksidaasin ja mangaaniperoksidaa-
sin vaikutuksesta ligniinien hajoamistuotteina. Glyoksaalioksidaasi onkin 
yksi esimerkki hyvin erilaisten sienientsyymien yhteisvaikutuksesta, kun 
tavoitteena on lujan puuaineksen pilkkominen ja hajottaminen. Ruskolahot-
tajien metanolioksidaasit tuottavat puolestaan mitä todennäköisimmin vety-
peroksidia Fenton-reaktioihin (LUKU 8.1.4.4). 
8.1.4.3 Kinonireduktaasit 
Kinonireduktaasit ovat pelkistäviä flavoentsyymejä. Ne ovat yleensä solunsi-
säisiä tai solukalvoihin kiinnittyviä, mutta esimerkiksi sellobioosidehyd-
rogenaasit erittyvät solun ulkopuolelle. Kinonireduktaaseilla on erilainen 
merkitys valko- ja ruskolahottajien aineenvaihdunnassa (TAULUKKO 2). Valko-
lahottajien kinonireduktaasit pelkistävät kinoneita tai radikaaleja, jotka ovat 
syntyneet ligniinin hajotuksessa ja puun fenolien hapetuksessa. Rusko-
lahottajien kinonireduktaasit puolestaan uudistavat ja kierrättävät sienten 
tuottamia fenolisia yhdisteitä, jotka voivat toimia lakkaasientsyymien välittä-
jäaineina ja rautaionien pelkistäjinä. Tämä mahdollistaa rihmojen ulkopuo-
lisen hapetuskemian. Lattiasienestä on löydetty myös aivan uudentyyppinen 
selluloosaan kiinnittyvä rautareduktaasiproteiini, joka voi myös toimia Fen-
ton-reaktioiden ylläpitäjänä (Eastwood ym. 2011). 
8.1.4.4 Fenton-reaktiot
Ruskolahottajat käyttävät Fenton-reaktioita selluloosan hajotukseen ja 
ligniinin muokkaukseen. Fenton-reaktiot haurastuttavat puukuitujen 
paksut soluseinät hydroksyyliradikaalien (HO•) avulla. Reaktiotuotteina 
(KAAVA 1) muodostuvat hydroksyyliradikaalit ovat reaktiivisimpia luon-
nossa esiintyviä hapettimia. Sienten erittämät alkoholioksidaasit tuottavat 
reaktioihin tarvittavan vetyperoksidin. Vetyperoksidia voi muodostua myös 
oksaalihaposta ja peroksyyleistä. 
Kaava 1. Fenton-reaktio.
Fe2+ + H2O2 + H+ ? Fe3+ + HO• + H2O
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Fenton-kemia vaatii vetyperoksidin ja Fe2+-ionien lisäksi happamat olo-
suhteet, joita lahottajasienet pitävät yllä erittämällä rihmastoistaan protoneja 
ja orgaanisia happoja. Hapoista eniten erittyy erittäin hapanta oksaalihappoa 
(COOH)2 (Mäkelä 2009). Oksaalihappoa muodostuu sienisoluissa mito-
kondriossa sitruunahappokierron jäteaineena ja solujen glyoksisomeissa 
(KUVA 7 LUVUSSA 3). Oksaalihapon oksalaattidianioni (COO)22 - on merkit-
tävä metallien liuottaja ja kelatoija, joten oksaalihapon erityksen avulla sie-
nirihmasto kykenee tavoittamaan ja kuljettamaan ympäristöstään kationisia 
hivenaineita, kuten kalsium-, rauta-, mangaani- ja magnesiumioneja. Rauta-
ionien kierrättäminen Fenton-reaktioissa onnistuu juuri oksalaatin sekä 
sieni rihmojen erittämien fenolien, lakkaasien ja kinonireduktaasien avulla.
8.1.4.5 Hydrolyyttiset sellulaasit
Selluloosaketjuihin ja -kimppuihin suoraan tarttuvia ja niitä pilkkovia sellulaa-
seja on tavanomaisesti jaoteltu kolmeen ryhmään entsyymien aktiivisuuden 
mukaan (TAULUKKO 3). Sellobiohydrolaasit (CBH) irrottavat selluloosa-
ketjujen päistä kaksisokerisen sellobioosin, jonka β-glukosidaasit pilkko-
vat edelleen glukoosi-alayksiköiksi (KUVA 7). Sellobiohydrolaaseja on kahta 
päätyyppiä, ja näitä entsyymejä avustavat selluloosaketjuja keskeltä avaavat 
ja katkaisevat endoglukanaasit, jotka muodostavat lisää vapaita selluloosa-
ketjujen päitä sellobiohydrolaasientsyymeille pilkottaviksi.
Sellulaasit luokitellaan nykyään hiilihydraatteihin vaikuttavien entsyy-
mien CAZy-suurperheeseen, johon kuuluu satoja eri proteiinityyppejä ja 
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Kuva 7. Sellulaasien toiminta. (Nina Aro.)
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laaja kirjo entsyymiaktiivisuuksia (Cantarel ym. 2008). CAZy-entsyymeille, 
kuten sellulaaseille, on tyypillistä moduulimainen proteiinirakenne. Ent-
syymi voi koostua pelkästä aktiivisesta, hiilihydraattien sidoksia katkaise-
vasta tai muodostavasta proteiiniosiosta, tai siinä voi olla lisäksi esimerkiksi 
entsyymin kiinnittymistä ja toimintaa tehostava osio, niin kutsuttu hiilihyd-
raatteihin sitoutuva moduuli (CBM). Lisäksi sellullaasientsyymien toimin-
taa voivat edistää aivan erityyppiset sienten erittämät apuproteiinit, kuten 
selluloosakimppuja avaavat ja niitä ”paisuttavat” SWOI-proteiinit (Aro ym. 
2005).
8.1.4.6 Hemiselluloosaan vaikuttavat entsyymit
Koska hemiselluloosa on rakenteeltaan monimuotoisempaa kuin glu-
koosiyksiköistä koostuva selluloosa, niin tämän heteropolysakkari-
din hajotukseen tarvitaan liuta erilaisia sienientsyymejä. Hemiselluloosa 
on haaroittunut polysakkaridiketju, jonka koostumus vaihtelee eri puu- ja 
kasvilajeissa. Puiden hemiselluloosat ovat joko lehtipuiden ksylaaneja tai 
havupuiden glukomannaaneja, joten lahottajasienen tietynlainen entsyy-
mikoostumus voi tuoda kasvuetua ja hajotuksen erikoistumista eri kasvi- ja 
puulajeihin. 
Hemiselluloosan eri sokereiden, happojen ja sivuryhmien irrottami-
sessa toimivat kullekin sidostyypille erikoistuneet hemisellulaasit 
(TAULUKKO 3), jotka kuuluvat CAZy-entsyymeihin. Asetyyliksylaaniesteraa-
sit voivat poistaa hemiselluloosien asetyylisivuryhmiä. Ferulihappoesteraa-
sien avulla sienet voivat myös katkaista hemiselluloosan ja ligniinin välisiä 
ristisidoksia, joita on varsinkin ruohovartisissa kasveissa. 
8.1.4.7 Pektiiniin vaikuttavat entsyymit
Pektiiniä on puissa sekä kuoren alla nilassa että sydänpuun puukuitujen väli-
lamellissa ja puusolujen pinnassa, niin sanotussa primääriseinässä. Puukui-
tujen irrottamiseksi toisistaan on ensin vaikutettava tahmeaan pektiiniin ja 
välilamellissa olevaan ligniiniin ja hemiselluloosaan. Kuten hemiselluloosan, 
myös monimuotoisen pektiiniaineksen hajottamiseenkin tarvitaan useita 
erilaisia CAZy-entsyymejä (TAULUKKO 3).
On yhä arvoitus, miten puukuitujen sisällä kasvavat sienirihmat kykene-
vät heikentämään puusolukon välilamellien rakennetta ja irrottamaan puu-
kuidut toisistaan niin, etteivät soluseinämän selluloosaketjut pilkkoudu. Näin 
kuitenkin tapahtuu selektiivisessä valkolahotuksessa ja ligniinin hajotuk-
sessa. Sienten erittämät pektinaasit, hemisellulaasit ja esteraasit saattavat 
toimia erityisesti valkolahotuksen alkuvaiheessa yhdessä mangaaniperoksi-
daasien kanssa. Sekä puuta lahottavat käävät että muut tehokkaasti kasvima-
teriaalia hajottavat sienet erittävät pektiiniä pilkkovia entsyymejä.
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8.1.4.8 Lipaasit ja proteaasit
Sienten ja muiden mikrobien ravintoaineina käyttämiä puuaineksen biopoly-
meerejä ovat lisäksi rasva-aineet ja elävissä soluissa ja puukuitujen seinämissä 
olevat proteiinit. CAZy-entsyymeihin kuuluvia lipaaseja ja esteraaseja sie-
nirihmat tarvitsevat muun muassa puun rasvapitoisten pihka-aineiden pilk-
komiseen. Lahottajasienten lipaasien tuottoa hyödynnetäänkin biologisessa 
pihkanpoistossa, joka toimii esikäsittelynä puuhakkeille samaan tapaan kuin 
biopulppaus toimii esikäsittelynä paperinvalmistukselle (LUKU 11.4). Puuta 
lahottavat ja siinä menestyksekkäästi kasvavat sienilajit tuottavat erilai-
sia proteaaseja varmistaakseen typpiyhdisteiden saannin mutta myös kier-
rättääkseen omia, soluseinien ja kuolleiden solujen proteiinien sisältämiä 
aminohappojaan. 
8.2 Karikkeenhajottajat
Kari Steﬀen & Marja Tuomela
Karikkeenhajottajat elävät metsissä, ruohikoissa ja laidunmailla käyttäen 
maan pintakerroksen kariketta energian ja ravinnon lähteenä. Karikkeella 
tarkoitetaan eloperäistä mutta ”kuollutta” orgaanista ainesta, joka koostuu 
lähinnä kasvien osista, kuten puiden lehdistä, havuista, siemenistä, pie-
nistä oksista, kaarnasta, kuolleista juurista, sekä kuolleiden eläinten osista ja 
jätöksistä. Karike on orgaanista materiaalia, joka on hajonnut osittain mutta 
jonka alkuperä on vielä nähtävissä. Maan humuskerroksessa oleva orgaani-
nen materiaali on jo muuntunut osaksi humusta. Karike koostuu suhteellisen 
pienistä kappaleista, eikä kiinteää puuta lasketa siihen kuuluvaksi; kantoja, 
puunrunkoja ja muuta kiinteää puuta hajottaa toinen puunlahottajiksi kut-
suttu sieniryhmä (LUKU 8.1). Puukappaleen koko vaikuttaa ratkaisevasti 
siihen, mikä sieniryhmä alkaa kasvaa puulla ja käyttää sitä ravinnokseen. 
Karikkeenhajottajat eivät pysty tunkeutumaan syvälle puuhun, mutta ne 
kykenevät käyttämään hyväkseen pieniä puunkappaleita, kuten maahan 
pudonneita oksia tai sahanpurua. Merkittävimmät puuta lahottavat sienet 
ovat kääpiä, kun taas karikkeenhajottajien itiöemissä on tyypillisesti jalka ja 
lakki (KUVA 8A,B). 
Kun sienen ravintona on elävä kasvi, kyseessä on kasvitauteja aiheut-
tava sieni. Kasvitauteja aiheuttavia sieniä käsitellään omana ryhmänään, 
vaikka niiden hajotustoiminta usein aloittaakin karikkeen muodostumisen 
(LUKU 7.2). Ryhmänä lähellä karikkeenhajottajia ovat myös endofyytit, 
jotka elävät kasvien sisällä niitä juurikaan haittaamatta (LUKU 6.1). Kasvin kuol-
lessa endofyytit jäävät kuolleisiin lehtiin, ja koska ne aloittavat ensimmäisenä 
